т Таксономия растений 
| | ОБЗОР/ ВЕМІЕМ/ 


Вавиловский журнал генетики и селекции. 2017;21(2):158-169 
ро! 10.18699//)17.234 


Горох абиссинский (Гаѓћугиѕ ѕсһаејегі Коѕїегіп 
пот. поу. рго Різит ађуѕѕіпісит А. Вт.) – 


проблематичный таксон 


О.Э. Костерин 


Федеральное государственное бюджетное научное учреждение «Федеральный исследовательский центр Институт цитологии и генетики 


Сибирского отделения Российской академии наук», Новосибирск, Россия 


Федеральное государственное автономное образовательное учреждение высшего образования «Новосибирский национальный 


исследовательский государственный университет», Новосибирск, Россия 


Горох абиссинский (Ріѕит абуѕѕіпісит А. Вг.) известен из 
Эфиопии и Йемена, где культивируется наряду с культурным 
подвидом гороха посевного (Різит заїімит І. ѕиБѕр. ѕаѓіуит). 
Представления о возможной встречаемости абиссинского 
гороха в дикорастущем состоянии восходят к предположени- 
ям, высказанным в ХІХ в., и не основаны на конкретных данных. 
Р. аБуѕѕіпісит представляет практический интерес благодаря 
своей скороспелости и устойчивости к бактериальной гнили. 
Морфологически он сходен с Р. 5аїїмит, однако очень плохо 
скрещивается с ним в качестве как материнского, так и отцов- 
ского родителя. Кариотип абиссинского гороха изменчив. 
Сообщалось об одной-двух реципрокных транслокациях. В то 
же время существуют и образцы, не имеющие транслокаций 
относительно стандартного кариотипа посевного гороха; тем 
не менее завязываемость семян в скрещиваниях с посевным 
горохом остается крайне низкой, а фертильность пыльцы гиб- 
ридов первого и второго поколения – сниженной. Имеются 
данные о влиянии на фертильность пыльцы гибридов района 
генома, содержащего ген, участвующий в конфликте ядра и 
цитоплазмы в отдаленных скрещиваниях гороха. Известные 
образцы абиссинского гороха дивергировали всего около 
4000 лет назад и весьма близки друг к другу генетически. 
Наличие аллелей многих молекулярных маркеров, общих с 
Різит їшімит УР. е Ѕтіһ и Р. заїімит 1. 5ибер. е/аїіиѕ (Віеб.) 
осНита!В., свидетельствует в пользу гипотезы Л.И. Говорова о 
том, что абиссинский горох произошел от их спонтанного гиб- 
рида. Возможно, гибридизация имела место в условиях культу- 
ры, в Йемене или низменности Афар. Выявлен представитель 
Р. заїїуит ѕибѕр. е/аїіиѕ, использование которого в качестве 
отцовского родителя в скрещиваниях с абиссинским горохом 
дает гибриды Е; с полностью фертильной пыльцой. Скрещива- 
ния Р абуѕѕіпісит х Р. ит дают наибольший выход гибрид- 
ных семян среди всех проведенных отдаленных скрещиваний, 
так что Р абуззіпісит может использоваться в качестве «моста» 
при интрогрессии генов от Р (иімит к Р 5аймит. Достаточно вы- 
сокая степень репродуктивной изоляции абиссинского гороха 
от других представителей рода соответствует биологической 
концепции вида, однако положение образцов Р абуз5іпісит 

в качестве мелкого кластера среди образцов Р 5аїїмит ѕиБѕр. 
еаНиз на молекулярных филогенетических реконструкциях 
противоречит филогенетической концепции вида. Большин- 
ство авторов признает абиссинский горох в качестве вида 
Рбит абуззіпісит, меньшинство - в качестве подвида Р 5аїїуит 
зиБзр. абуз$т/сит (А. Вг.) Вегдег. По-видимому, корректнее 
всего считать его гибридогенным видом. В связи с недавним 
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пище ої Сугоїоду апа бепейс$ 5В ВА$, МомобібігзК, Киѕѕіа 
М№оуоѕібігѕК Ѕќаќе Упімегзіїу, Моуоѕібігѕк, Виза 


Тре Абуѕѕіпіап реа (Ріѕит аБуѕѕіпісит А. Вг.), сопсегпеа іп 
{55 геміему, 15 кпом/п огл Ећіоріа апа Уетеп, мһеге ії і 
си Мате аіопо мВ {Не соттоп реа (Ріѕит заїіуит І. 
зиБзр. заїмит). Тһе сопіїпиоизіу гергодисеа поїіоп ої 
її5 роз5ібіе зропіапеоця оссиггепсе іп {ће міїд аѕсепаѕ 
їо ѕирроѕіїіопѕ пладе іп {Не ХІХ сепіигу апа із пої Базеа 
оп апу асќиа! Чака. Р абуѕѕіпісит 1$ ої ргасйса! іпїегеѕї 
омуїпд їо И5 ехіта еапу гірепіпо апа геѕіѕќапсе їо Бастегіа! 
Баһ. Могріоіоаісаїіу К 15 мегу 5іпіїаг то Р 5айиит Би{ 
И сгоз5абіїїсу м/ИН її іѕ раа аѕ еіїһег ѕееа ог роїїеп рагепі. 
Та@опайу Кіз гергодистііме баггіег маѕ аѕѕосіаќеа м/п 
Кагуоіодіса! аї#егепсеѕ. Тһе Абуѕѕіпіап реа Кагуоќуре 15 
магіабіе аз 1-2 гесіргосаї їгапѕ1осаїіопѕ меге герогѓеа. Аї 
{Не зате {йте {Беге аге ассеѕѕіопѕ пої аїНегіпд гот {Не 
${апаага Кагуоїуре об Р. гайуит міїБ геѕресї їо гесіргосаї 
їгапѕІосаїіопѕ, уеї {Пей сгозза Ку м/їй {Не Габтег і5 мегу 
Іому апа {Не ройеп Ге ИКу ої Е, апа Е, һубгіаѕ із 1о\мегед. 
Рака меге герогїеа оп іпйцепсе ої {Пе гедіоп об ИпКаде 
Сгоир Ш, сопіаїпіпд а депе Кпомп {о рагіісірате іп {ће 
сопћісї ої писІеиѕ апа ріа5іідз іп гегпоїе сго55е5 ої реа, 
оп {Пе роїіеп {ее Ику ої пубгідз м ИН абуѕѕіпіап реа. МЛН 
{Ней Кагуоіодіса! мапіабіїїгу, {Пе Кпом/п ассеѕѕіопѕ о {Ве 
Абуѕѕіпіап реа аге уегу сіо5е їо еасН оїпег депеїіса!у, аѕ 
їпеу дїмегдеа јиѕї аброиї 4000 уеагѕ адо. Тһе ргеѕепсе ої 
аїеіез ої тоіесиіаг тагкегѕ соттоп МИН Різит мит 
БТР. е Ѕтіһ оп {Ве опе Бапа апа Р 5аїімит 1. 5ибер. 
еІаїіиѕ (Віеб.) Ѕсһтаіһ. оп {һе оїпег папа емідепсез іп 
їамоиг ої ап оід пуроїпезез Бу Ш. Сомогом {Ва {Пе АБуз- 
5іпіап реа огідіпатед їгот {Пей ѕ~ропќапеоиѕ Һубгіа. Тһіѕ 
зропіапеоц5 сгоѕѕ тау Паме {аКеп ріасе ипаег си!ма- 
Чоп, іп Үетеп ог Аѓаг Оергеѕѕіоп. А гергеѕепќаїіме об Р. 5а- 
мит 5иБбер. е/аїіиѕ маѕ гемеаіеа, {Ве Е; һубгіаѕ оЁмһісһ 
уі {Пе Абуѕѕіпіап реа аѕ а ѕееа рагепі һаа иу ее 
ройеп. Р абуѕѕіпісит х Р шумит сгоѕѕеѕ ргоміде {Не Бебі 
ћургіа ѕееа оцісоте атопо гегтоїе сгоѕѕеѕ сопаисїеа, 
50 ЄБаї Р абуззіпісит сап Бе иѕеа аз а'бгіаде' ог депе 
іпігодгеѕѕіоп гот Р. їиімит {о Р. заїїмит. ВаВега біди 


включением рода Ріѕит І. в род Іаїбуги5 и существованием 
названия [аѓћуғиѕ абуѕѕіпісиѕ А. Вг. (синоним І. займи$ 1.) абис- 
синский горох получает новое название - Гаѓћугиѕ ѕсһаеѓегі 

(А. Вгаип) Коѕќегіп потеп помит рго Ріѕит абуѕѕіпісит А. Вгаип - 
в честь Х. Шэфера, обосновавшего ревизию таксономии трибы 
РаБеае на основании молекулярной реконструкции ее фило- 
гении. Предложены новые комбинации /аїћугиѕ ѕесііо Рбит (1.) 
Коѕтегіп сотбіпаїіо пома и /аїПигиз М№Миз (516 Игор еї $т ИН) 


Іеуе! ої гергодистіме і5оіаїіоп оЁ {Пе Абуѕѕіпіап реа тот 
оїћег герге5епіаїімез о {Ве депиѕ сопѓогтѕ {Не Біоіодісаї 
ѕресіеѕ сопсері, Ппоууемег {Пе дїзрозіїіоп ої Р. абуѕѕіпісит 
ассеѕѕіопѕ аз а 5 паї! сІиѕїег атопд ассеѕѕіопѕ ої Р. аїїуит 
ѕибѕр. е/аїіиѕ оп тоїіесціаг рћуІодепу гесопбігисіїоп5 
міоіаїез {Пе рһуІодепеїіс ѕресіеѕ сопсерї. Моѕї аи Ног$ 
аѕѕите {Ве Абуѕѕіпіап реа аз а ѕресіеѕ, Різит абуѕѕіпісит, 
ѕоте аѕ а 5иБ5ресівез, Р 5айїуит ѕибѕр. абуззіпісит (А. Вг.) 


Козіегіп сотрбіпатіо пома. 


Ключевые слова: Різит абуѕѕіпісит; Ріѕит ѕаїіуит; Ріѕит шімит; 
Гайпугиз; горох; таксономия; биологическая концепция вида; 
филогенетическая концепция вида; гибридогенные виды; 
реципрокные транслокации; конфликт ядра и цитоплазмы; 


новое название; новые комбинации. 


КАК ЦИТИРОВАТЬ ЭТУ СТАТЬЮ: 


Вегдег. Регһарѕ її мощ Бе тобі соггесї {о сопзідег К аѕ 
а һубгіаодепіс ѕресіеѕ. Весаиѕе ої Пе гесепі зиб5ит тд 
о {Бе депиз Рбит 1. по {Ве депи$ Гаѓћугиѕ апа міїћ 
геѕресї їо {Ве ех!5 тд пате [а{угиз абуззіпісиз А. Вг. 

(а ѕупопут об 1. 5айми$ 1.), {Не Абуѕѕіпіап реа 15 дімеп а 
пем пате [а тугиз ѕсһаеѓегі (А. Вгаип) Коѕїегіп потеп 
помит рго Рбит абуѕѕіпісит А. Вгаип), іп Һопоиг ої 
Наппо Ѕсһаеѓег, м/по зиб${апЧакеа {Не гемізіоп ої'гібе 
Ғабеае Бу поїєсціаг гесопѕїгисііоп об її5 рһћуІодепу. Мем 
сотбіпаїіопѕ ої /аїпутиз 5естіо Рбит (1.) Коѕїегіп соппбі- 
паїіо пома апа Гаѓћигиѕ їиімиз (гор еї 5ліїП) Коѕїегіп 
сотЮіпайо пома аге ргороѕеа. 


Кеу мога: Різит абуз5іпісит; Ріѕит 5айімит; Ріѕит їшіуит; 
реа; {ахопоту; Біоіодісаї ѕресіеѕ сопсерї; рпуїодепетіс 
ѕресіеѕ сопсері; пубгідодепіс ѕресіеѕ; гесіргосаї ігап5іо- 
саїіопѕ; сопйісі ої писіеиѕ апа суюр!азт; пем пате; пем 
сотЮіпаќіоп. 
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орох абиссинский — Ріѕит абуззіпісит А. Вт. (или по 

другой трактовке Ріѕит зайуит Г. забзр. аБуз5іпісит 

(А. Вг.) Вегоег), встречающийся в Йемене и Эфиопии 
наряду с горохом посевным Р. зайуит Г. (Говоров, 1937; 
Макашева, 1979; Мажеа, Ке|, 2009), является «вторич- 
ным сородичем» последнего как близкий вид того же 
рода (Мажеа, Ке|, 2009), скрещивается с ним, хотя и не 
без труда, и может служить источником дополнительного 
генетического разнообразия в селекции культурного горо- 
ха. Так, он устойчив к бактериальной гнили, вызываемой 
Рѕеийотопазѕ ѕуғіпрае ру. різі (без специфичности к расе 
паразита) (ЕЇуіга-Весиепсо ей аї., 2003; НоПамау еї аї., 
2007). Уже предпринимаются попытки интрогрессии 
этой устойчивости абиссинского гороха в посевной горох 
путем скрещиваний и ее использования в коммерческих 
сортах (ЕІміга-Весиепсо, 2000, цит. по: [Мажеа, КеП, 
2009]; Иута-Весиепсо еѓ а[., 2003; НоПамау её а|., 2007). 
Однако литература, касающаяся абиссинского гороха, 
скудна и противоречива, что само по себе затрудняет как 
исследования этого узкоареального таксона, так и его 
возможное практическое использование. Цель настоящего 
обзора – попытка исправить это досадное обстоятельство 
путем обобщения и обсуждения содержащихся в лите- 
ратуре сведений об абиссинском горохе с привлечением 
некоторых собственных данных. 

В заключительном разделе статьи, посвященном во- 
просам таксономии, латинское название абиссинского 
гороха будет вынужденно изменено, и автор признает это 
название правильным. Однако до этого раздела в целях 
соответствия обозреваемой литературе для всех таксонов 


Таксономия растений 


гороха будут использоваться традиционные названия в 
составе рода Ріѕит 1. 


Признаки абиссинского гороха 
Ріѕит ађуѕѕіпісит А. Вг. представляет собой небольшую, 
четко очерченную группу форм, весьма сходных с по- 
севным горохом, но еще более между собой, так что даже 
монограф рода Різит 1. Р.Х. Макашева (1979) не разде- 
лила его на разновидности и выделила всего лишь три 
подразновидности, различающиеся окраской оболочки 
семян (фиолетово-крапчатая — зибуаг абуззйисит, темно- 
фиолетовая — зибуаг. уауйоуіапит (Соуогоу) Маказі. или 
зеленовато-сероватая — заБуаг. уіиійи/овтіѕеит (Соуогоу) 
Макаѕћ.). Для абиссинского гороха характерны небольшая 
длина главного стебля, сильный восковой налет в молодом 
возрасте, что придает листве серебристый оттенок, уме- 
ренно зубчатые прилистники и листья, полное отсутствие 
антоциана на вегетативных частях растения, небольшие, 
довольно бледно окрашенные цветки (рис. 1, а) и крайняя 
скороспелость (Говоров, 1937; Макашева, 1979), причем 
раннее зацветание даже в условиях длинного дня опре- 
деляется уникальным аллелем гена // (У/еедеп, 2007). По 
нашим наблюдениям в теплице, по созревании семян и 
усыхании главного стебля растение дает множественные 
прикорневые ветви, которые не уступают по размеру 
главному стеблю, цветут и плодоносят, в сумме давая 
урожай гораздо больший, чем главный стебель. По всей 
видимости, это свидетельствует об адаптации к аридному 
климату, причем с возможностью использовать случаи, 
когда в норме короткий влажный период длится дольше 
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Абуѕѕіпіап реа 15 
а ргобіетаїіс їахоп 


О.Е. Коѕїегіп 


Ад. 1. Гаіћугиѕ 5сраєкеті (А. Вг.) Ко5кегіп пот. пом. рго Рбит аБуѕѕіпісит А. Вг. 


а – {Пе 5ибарісаї арісаї поде міќћ а Пом/ег (ассеѕѕіоп МІВ2759, ЕкНіоріа); 6 - ѕееаѕ МИН рһепоѓуре и (ассеѕѕіоп М/1. 1446); 


с - 5еед5 ми рһепоїуре Ц (ассеѕѕіоп МІВ2759). 


обычного. В связи с этими особенностями горох абис- 
синский можно рассматривать как потенциальный донор 
генов скороспелости для культурного гороха. 

Как следует из ботанических описаний данного таксона 
(Говоров, 1937; Макашева, 1979), большинство его при- 
знаков, как качественных, так и количественных, не вы- 
ходит за пределы изменчивости посевного гороха (Різит 
заїуит Г.). Так, первая ступень ключа Р.Х. Макашевой 
(1979. С. 56) для определения шести подвидов Р ѕаќуит, 
к которым она относит и абиссинский горох в ранге под- 
вида Р 5апуит 8иБ5р. абуззіпісит (А. Вг.) Вегоег, выглядит 
следующим образом: 

«1. Стебель тонкий, ветвящийся от основания, нижние 
пазушные побеги взрослого растения отходят почти гори- 
зонтально от главного стебля. В верхнем ярусе растения с 
четырьмя симподиальными пучками. Междоузлия только 
удлиненные. Цветки мелкие (1.8 см и менее). Семенная 
кожура средней толщины, высота клеток палисадного 
эпидермиса+гиподермы преимущественно от 90-130, 
режедо 180 МКМ линии 2 

+ Стебель средней толщины или толстый, преимуще- 
ственно неветвящийся или слабо ветвящийся, главным об- 
разом не от основания, реже ветвящийся от основания под 
острым углом, иногда почти под прямым углом, но тогда 
семенная кожура утолщенная (высота клеток палисадного 
эпидермиса+гиподермы более 180 мкм), мелкозернистая. 
В верхнем ярусе растения с 6-11 симподиальными пучка- 
ми, редко с 4, но тогда семенная кожура мелкозернистая. 
Междоузлия от длинных до коротких. Цветки от средне- 
мелких (2 см) до крупных (3.5 см). Семенная кожура 
разной толщины (80)-90-180-250 мкм .................... 4». 
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В первой ступени ключа упомянуты количественные 
признаки, континуум которых разделен весьма условно; 
для некоторых из них для растений с признаками тезы 
рекомендовано следовать антитезе при наличии у них 
дополнительного качественного признака — толстой зер- 
нистой семенной оболочки (контролируется доминантным 
аллелем гена С1}), характерной для дикорастущих пред- 
ставителей вида Р 5айуит, относимых Р.Х. Макашевой 
(1979) к подвидам Р заНуит забзр. ѕугіасит (Во1$$ еї 
Моб) Вегоег и Р. 5айуит 8ибер. еіапиз (В1еЪ.) 5сптаїВ., 
но объединяемых в один подвид Р. 5айуит зи6зр. еіайиз 
М. Мажеч и М. Атбгозе (2001). Однако, по нашим дан- 
ным (Гау{еуа ей а!., 2016), часть этих представителей 
также имеет тонкую небугорчатую семенную оболочку, 
что дезавуирует первую ступень ключа Р.Х. Макашевой. 

В этом ключе подвид Р. 5айуит забзр. ађуѕѕіпісит со- 
ответствует тезе и находится ниже, на ступени 2, где он 
противопоставляется другим подвидам (55р. айайсит 
Соуогоу и 85р. апзсаисаясит Маказр.) по признакам 
однопарности листочков в средней части растения, от- 
сутствия антоциановой окраски у основания прилист- 
ников, зубчатых на 2/3 края прилистников и «блестящих 
семян». Однако первые два признака приводятся и у 
подвидов, отделяемых ступенью 1, которую мы не счи- 
таем адекватной (см. выше). Пожалуй, только последний 
признак абиссинского гороха — блестящая поверхность 
семян - в целом не свойственен Р ѕаѓіуит (другим подви- 
дам Р 5айуит, согласно системе Р.Х. Макашевой) и может 
быть назван диагностическим (аутапоморфией). Заметим, 
что у абиссинского гороха семена не вполне шаровидной 
формы, сплюснутые с боков и слегка вдавленные у коре- 
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шочка, чаще всего сплошной черной окраски (фенотип О, 
рис. 1, в), но иногда фиолетово-крапчатые либо золотисто- 
серые (рис. 1, б) (Макашева, 1979). 


Цитогенетические особенности 

Несмотря на значительное сходство посевного и абиссин- 
ского гороха, скрещивания между ними в обоих направ- 
лениях приводят к гибридам первого поколения с очень 
низкой фертильностью, т.е. налицо сильнейшая репро- 
дуктивная изоляция (Говоров, 1930; Коѕеп, 1944; Дрозд, 
1965; Соболев, Агаркова, 1975; Коѕќегіп, Воєдапома, 2015). 
Причины этой изоляции принято считать цитогенетиче- 
скими. Действительно, они могут объяснить высокую 
стерильность гибридов, поскольку гетерозиготы по хро- 
мосомным перестройкам имеют проблемы с эуплоидным 
расхождением хромосом в мейозе. Но они не могут объяс- 
нить низкую завязываемость гибридов Е, при скрещи- 
вании посевного и абиссинского гороха (Козіегіп, Воєда- 
поуа, 2015), которая должна быть связана с какими-то 
проблемами с одновременной реализацией двух версий 
генетической программы развития, объединенных в ги- 
бридном эмбрионе, либо с презиготическими факторами, 
препятствующими образованию зигот. 

Цитогенетические различия абиссинского и посевного 
гороха также далеко не однозначны. О. уоп Коѕер (1944) 
обнаружил, что кариотип абиссинского гороха по срав- 
нению с кариотипом европейского культурного гороха 
имеет реципрокную транслокацию и инверсию в одной из 
транслоцированных хромосом, а также предположил на- 
личие других мелких перестроек, инверсий либо делеций, 
влияющих на длины хромосомных плеч. Е. Зассагдо (1971) 
также обнаружил у абиссинского гороха реципрокную 
транслокацию. Н. Гатргесћ (1964) на основании гене- 
тического анализа пришел к выводу о наличии у абис- 
синского гороха двух независимых реципрокных транс- 
локаций. Однако к этому сообщению следует подходить с 
осторожностью, поскольку автор исходил из генетической 
карты гороха, впервые составленной им самим, в которой 
блоки тесно сцепленных генов были в ряде случаев не- 
правильно объединены в группы сцепления (Костерин, 
2015). На основании измерения длин хромосомных плеч 
у гибридов абиссинского гороха с линией, имеющей 
стандартный кариотип посевного гороха, и с линиями 
стандартного набора транслокаций (Шатт, Мігауае, 
1959), С. СопісеПа и А. Етгісо (1990) предположили, что 
обе исследованные ими линии Р ађуѕѕіпісит, скорее всего, 
имели перицентрические инверсии в хромосоме 6, причем 
границы инверсий у двух линий не совпадали. Одна из 
линий, возможно, имела также делецию в хромосоме 4 
(длина которой была уменьшена), но у нее не было ре- 
ципрокных транслокаций. У другой линии была найдена 
реципрокная транслокация между хромосомами 3 и 4, 
установленная посредством наблюдения крестообразных 
структур в метафазе первого деления мейоза. 

Налицо существенная изменчивость кариотипа абис- 
синского гороха, в том числе обнаруженная в одном и том 
же исследовании (СопісеПа, Егисо, 1990), что исключает 
артефакты, связанные с разницей методов, применяемых 
исследователями. Важно, что одна из линий не имела 
транслокаций по сравнению со стандартным кариотипом 
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В. хаїіуит за6зр. ѕайуит и отличалась от него лишь ин- 
версией и, возможно, делецией. Такие различия не могут 
быть причиной низкой репродуктивной совместимости с 
культурным горохом, поскольку среди гамет структурных 
гетерозигот летальными оказываются лишь немногочис- 
ленные кроссоверы в пределах инверсий. Действительно, 
в анафазе мейоза в потомстве гибридов между абиссин- 
ским и посевным горохом наблюдались хромосомные 
мосты (Соболев, Агаркова, 1975), которые указывали 
на наличие дицентрических фрагментов, возникающих 
у структурных гетерозигот вследствие кроссинговера 
в пределах инверсии. Таким образом, репродуктивные 
барьеры между посевным и абиссинским горохом, про- 
являющиеся в стерильности гибридов, хотя бы частично 
должны иметь нецитогенетическую природу. 


Ареал и культурный статус 
Абиссинский горох известен в культуре из Эфиопии и 
Йемена (Говоров, 1937; Макашева, 1979; Мажеа, Ат- 
бгоѕе, 2001). Следует отметить, что в Эфиопии интен- 
сивно культивируются разнообразные традиционные 
местные формы, большинство из которых относится к 
культурному подвиду посевного гороха, Р. 5айуит зибзр. 
ѕайуит (Макашева, 1979), и лишь немногие представля- 
ют Р абуззіпісит. Об этом, в частности, свидетельствует 
обширная коллекция местных форм гороха, собранная в 
Эфиопии Н.И. Вавиловым, хранящаяся во Всероссийском 
институте генетических ресурсов растений им. Н.И. Ва- 
вилова и обследованная нами ранее (Бердников и др., 
1989; ВегапіКоу еї а1., 1993). Это обстоятельство иногда 
приводит к неверным определениям, когда традиционные 
образцы из Эфиопии относят к абиссинскому гороху на 
основании исключительно названия последнего, а не его 
признаков. 

В литературе, как старой, так и новой, содержатся го- 
лословные утверждения о существовании абиссинского 
гороха в диком состоянии. Однако ранние сообщения, по 
всей видимости, являются не более чем предположени- 
ями и недостаточно обоснованными экстраполяциями, а 
впоследствии авторы повторяли их вслед за предшествен- 
никами. В своей классической обработке рода Ріѕит для 
«Культурной флоры СССР» Л.И. Говоров дает противоре- 
чивую информацию об абиссинском горохе. Он говорит об 
абиссинском горохе как о культурном виде: «Необходимо 
признать в роде Ріѕит, помимо возделываемых видов 
В зайуийт и Р. ађуѕѕіпісит, 4 диких вида: Р. югтозит 
(З1еу.) Во15., Р /и/уит ЭТО еі Ѕт., Р е/апиз (МВ.) Ѕќеу. и 
Р ритие Воїѕѕ еї Моё» (Говоров, 1937. С. 232). Далее автор 
вскользь упоминает о его существовании в дикорастущем 
состоянии: «В горных районах Абиссинии, где имеется в 
диком виде и в культуре эндемичный вид Р. ађуѕѕіпіуит, 
более широко распространены особые формы, которые 
должны быть отнесены к Р ѕаѓірит з5р. соттипае» (Там 
же. С. 243). Затем выясняется, что существование абис- 
синского гороха в дикорастущем состоянии — всего лишь 
предположение, сделанное в середине ХІХ в.: «А. Кісһагаѕ 
(1847) высказывал предположение, что Р. ађуѕѕіпісит 
является дикой формой Абиссинии. Е. СШоуепаа (1912) 
считает, что формы гороха - одни из наиболее древних, 
вошедших в культуру, и только изредка встречаются в ди- 
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ком состоянии» (Там же. С. 244). П.М. Жуковский (1964) 
передает информацию о распространении абиссинского 
гороха неопределенно: растет в Йемене и Эфиопии в го- 
рах; культивируется местным населением. Р.Х. Макаше- 
ва (1979. С. 69) сообщает, что он «известен в культуре, 
изредка встречается в диком виде в горах на высоте до 
2000 м над у.м.». Судя по всему, никакой конкретной 
информации о нахождении Р. афуз5іпісит в дикой при- 
роде не было опубликовано ни в ХІХ, ни в ХХ вв., таким 
образом, представление о существовании абиссинского 
гороха в диком состоянии, по-видимому, представляет 
собой разновидность научного мифа. 

Казалось бы, указания на нахождение Р. ађуѕѕіпісит в 
диком виде появились недавно в обстоятельной работе 
М. Махќеа и 5.Р. КеП] (2009. Р. 107), которые утверждают, 
что дикий Р аруѕѕіпісит собран всего в трех точках Эфио- 
пии (в провинциях Тиграй, Вело и Арси), и в подстрочном 
примечании отмечают, что «сборы культивируемого ма- 
териала были сделаны и в других точках (в основном на 
рынках) Эфиопии» (перевод - О. К.). Заметим, что после 
1995 г. провинций Вело и Арси не существовало - пер- 
вая была поделена между провинциями Амхара и Афар, 
вторая включена в провинцию Оромия. В цитируемой 
работе (Махеа, Ке!, 2009) на рисунке 19 приведена кар- 
та (с границами провинций, существовавших до 1995 г.), 
где эти точки отмечены. В подписи к этому рисунку в 
качестве источника данных приведена ссылка на базу 
данных ЭП\МОЕК, доступ к которой был осуществлен че- 
рез портал СВІЕ, Пієр.//Чата.ебіб.оге/Ч4аїавеїв/гезопгсе/ 1430 
18 августа 2008 г. Согласно личному сообщению 5.Р. Кеї|, 
данные о дикорастущем статусе абиссинского гороха в 
этих точках были получены именно из этой базы. Автор 
настоящего обзора ознакомился с нею и обнаружил, что 
она не содержит никаких данных о диком состоянии 
указанных образцов абиссинского гороха. Эти точки 
принадлежат группе образцов коллекции ІСАКР”А с 
диапазоном номеров ІСАКРА-51495-ІСАКРА-51506, 
«полевыми номерами» (Ве! пштбегѕ) 22770-22880 и 
точными координатами, несомненно, взятыми с помощью 
ОР5-навигатора. Очевидно, они были собраны одной 
экспедицией и достаточно недавно (однако сборщик и 
даты не указаны). Трем локалитетам, приведенным на 
карте (Мажеа, КеП, 2009), соответствуют четыре образ- 
ца: ІСАКРА-5 1495, [САВПА- 51496 (оба этикетированы 
«41 км Ю [с] Назарет, «по дороге на [г] Асела» [про- 
винция Оромия|), 1САКПА-51497 (Бурахат, 41 км З [г] 
Адиграт» [провинция Тиграй]), ІСАКРА-51500 («3 км 
С [=] Корем» [провинция Тиграй]). (В квадратных скоб- 
ках приведены пояснения автора.) От прочих образцов 
данного диапазона они отличаются лишь тем, что в их 
этикетках отсутствует слово «рынок» («тагкеё»), при- 
сутствующее у семи из восьми других образцов из этой 
серии, и приведены не населенные пункты, как у восьми 
других образцов, а точки на определенном расстоянии от 
населенных пунктов. По-видимому, авторы (Мажеа, КеП, 
2009) пользовались следующей «логикой»: если образец 
получен на рынке, то он культивируемый, а если не на 
рынке и вне населенного пункта, то он дикий, — отвлека- 
ясь при этом от очевидного обстоятельства, что культуры 
растут не нарынках и не в населенных пунктах, а на полях 
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вне их! (Заметим, что, по наблюдениям автора, Эфиопское 
нагорье почти полностью освоено в сельскохозяйственном 
отношении, так что поля покрывают большую часть его 
площади). Мы видим, что научный миф о существовании 
дикорастущего абиссинского гороха столь живуч, что 
даже маститые авторы продолжают его придерживаться. 


Гипотезы о происхождении 

Отсутствие хоть сколько-нибудь заслуживающей доверия 
информации об абиссинском горохе в дикорастущем со- 
стоянии не снимает, а лишь заостряет вопрос о его про- 
исхождении. По этому поводу Л.И. Говоров замечает: 
«Более детальное изучение материала по Юго-Западной 
Аравии дает больше оснований считать эти формы за 
особый самостоятельный вид Р афуззіпіуит, эндемичный 
для Иемена и заносный для Абиссинии» (Говоров, 1937. 
С. 240). С этим предположением трудно не согласиться. 
Род Різит, как и вся триба ЕађБеае, – средиземноморского 
происхождения, Эфиопское нагорье относится к африкан- 
скому подцарству палеотропического флористического 
царства (Тахтаджян, 1978), куда проникают лишь немно- 
гие представители трибы (Ѕсһаеѓег еѓа!., 2012). По личным 
наблюдениям автора в августе 2012 г., в целом предста- 
вители трибы Кабеає на Эфиопском нагорье практически 
не представлены (за две недели полевых исследований 
встречен единственный вид). В то же время Аравия имеет 
флору, переходную от эфиопской к средиземноморской, 
и вполне могла быть родиной особого вида гороха. Ис- 
ключительная скороспелость абиссинского гороха гово- 
рит о его происхождении из районов с очень коротким 
периодом, благоприятным для вегетации. Это как раз 
могла быть засушливая Аравия, но также и находящаяся 
на противоположном берегу Красного моря низменность 
Афар (или Данакиль). 

Однако Л.И. Говоров выдвигает относительно проис- 
хождения абиссинского гороха предположения, кажу- 
щиеся гораздо менее обоснованными. Он полагает, что 
Р. аБуѕѕіпісит произошел вследствие гибридизации Р е/а- 
пи; и Р. /ціуит, независимой либо даже однократной: «Не 
исключена возможность ..., что один начальный гибрид- 
ный комплекс синтезировался от этих двух видов в зоне 
их настоящего ареала, включающего Малую Азию, Закав- 
казье, Иран и Сирию с Палестиной. Из этого комплекса 
несомненно возник ... дикий вид Р. литіе. От этого же 
скрещивания произошел эндемичный вид в горных райо- 
нах Юго-Западной Аравии Р афуззіпісит, распространив- 
шийся затем в горной Абиссинии» (Говоров, 1937. С. 240). 
Далее автор отмечает: «По морфологическим признакам 
он < Р абуз;йисит. – О. К. > ближе стоит к Р. /иіуит; ре- 
кордная скороспелость также приближает его к эфемеру 
В шуит <Р. /йіуит - не эфемер! - О. К. >. Несомненно, 
в синтезе Р. абуззйисит принимал участие Р. /иіуит. Под 
влиянием последовавших затем мутирования и скрещи- 
вания Р ађуѕѕіпісит с Р. гайиз или с производными $8р. 
азіайсит с формами из Египта (ргоІеѕ аесуріїсит) произо- 
шло разнообразие других культурных форм, широко рас- 
пространенных в горных районах Абисинии. ... Влияние 
Р. аБуузтсит сказывается на формообразовании гороха 
Центральной Индии. Здесь синтез шел в основном под 
влиянием азиатских форм (55р. азіаїісит), но пильчатость 
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листочков, сильно выраженная антоциановая окраска рас- 
тений на первых фазах роста, а также скороспелость дают 
основание предполагать о влиянии аравийского эндема на 
горох Индии» (Говоров, 1937. С. 240). 

Все эти смелые предположения были сделаны вслед- 
ствие придания филогенетического смысла таким при- 
знакам фенотипа, как скороспелость, зубчатость, анто- 
циановая пигментация. В отсутствие более надежных 
филогенетических маркеров это можно понять. Кроме 
того, Л.И. Говоров исходит из неявного допущения, что 
каждый из этих признаков мог возникнуть в эволюции 
лишь единожды и его наличие в фенотипе указывает на 
то, что первоначальный его носитель находился в числе 
предков. То есть гомоплазия — независимое возникнове- 
ние одного и того же признака вследствие независимых 
мутаций в одних и тех же или разных генах — полностью 
исключается. Однако нам представляется несомненным, 
что все подобные признаки весьма изменчивы, зависят 
от многих генов, адаптивно нагружены (возможно, за ис- 
ключением зубчатости), как следствие, способны легко и 
многократно изменяться в ходе эволюции в любом направ- 
лении и тем самым совсем не подходят для реконструкции 
филетических отношений. 


Абиссинский горох 

в свете молекулярных исследований 
Современные молекулярные реконструкции филогении 
рода Ріхит показывают, что все исследованные образцы 
Р. абуззіпісит весьма близки друг к другу генетически 
(в полном соответствии с внешними признаками) и пред- 
ставляют собой небольшую компактную ветвь внутри (!) 
дерева Р 5аїуит 5.1. (ЕШ$ её аі., 1998; Уегз ит её а1., 2003; 
7ауќѕеуа еї а!., 2012, 2015). Генетическая однородность 
таксона, по-видимому, свидетельствует о сильном эффек- 
те бутылочного горлышка в его предыстории, возможно, 
связанного с гибридизационным событием (Уег5ріпіп еї 
а!., 2003). С генетической однородностью контрастирует 
упоминавшаяся выше большая цитогенетическая гетеро- 
генность этого таксона (І. агаргесбі, 1964; СошсеПа, Етгісо, 
1990); причины такого противоречия не ясны. Время ди- 
вергенции образцов Р афуззіпісит друг от друга, т.е. время 
существования последнего общего предка современньх 
образцов, было оценено как 4000 лет назад. Т.Н.М. ЕШ$ 
с коллегами (1998) резонно посчитали это временем до- 
местикации Р абуззіпісит, произошедшей независимо от 
В зайуит ѕи65б. зайуит, дивергенция которого началась 
10000 лет назад с момета его одомашнивания. Оценка 
времени дивергенции абиссинского гороха приблизи- 
тельно совпадает с проникновением евразиатских навы- 
ков земледения в Эфиопию. Это соответствует началу 
периода Среднего Царства в Древнем Египте. Однако 
время дивергенции самой ветви Р ађуѕѕілісит от про- 
чих представителей рода Ріѕит сопоставимо с таковым 
для ветви Р 5айуит за6зр. зайуит (Е1115 ет а|., 1998). Это 
могло бы означать, что абиссинский горох дивергировал 
от культурного подвида посевного гороха раньше, чем 
был одомашнен. Заметим, однако, что речь идет о неза- 
висимой доместикации двух разных таксонов гороха, а не 
о независимом возникновении практики культивирования 
гороха и самой идеи земледелия. Абиссинский горох 
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весьма похож на посевной внешне, опознается в качестве 
гороха без сомнений и мог быть привлечен в культуру 
в качестве примеси к уже культивируемому Р. 5айіуит 
$9656. зай»”ит или мог заменить его при дефиците по- 
севного материала. Каких-либо объективных данных о 
первоначальном источнике привлекаемого в культуру 
В абуззіпісит не имеется. 

В то же время А.В. Вершинин с коллегами (Уегз т 
ес а!., 2003) обнаружили у Р аруѕѕіпісит совпадение зна- 
чительной доли аллелей молекулярных мареров с Р /и/- 
уит. Более поздняя работа той же группы (Лив ей аї., 
2010), предпринявшей кластеризацию генетического 
разнообразия рода в отношении КВІР-маркеров (поли- 
морфизм по инсерции ретротранспозонов), подтвердила 
тот же вывод: подгруппа 3.1, образованная образцами 
Р. ађуѕѕіпісит, оказалась равноудаленной от подгрупп 
3.2 («Р. еапиз») и 3.4 (Р. /шуит), что отражает наличие у 
абиссинского гороха сопоставимого количества аллелей, 
общих с каждым из этих двух таксонов. 


Абиссинский горох - гибридогенный вид 
Вышеупомянутые результаты вдохнули новую жизнь в 
казавшуюся голословной гипотезу Л.И. Говорова (1937) 
о гибридной природе абиссинского гороха. Поскольку 
ни Р. хайуит зар. еіайиз, ни Р. јиуит не встречаются 
в ареале абиссинского гороха, К. Лпе с коллегами (2010) 
предположили, что гибридизация между ними имела ме- 
сто в западной части Плодородного полумесяца (Южная 
Турция, Сирия, Ливан, Израиль, Иордания), после чего 
гибридная форма, представленная очень небольшой 
первоначальной популяцией, была взята в культуру и при- 
внесена в Северо-Восточную Африку, где и превратилась 
в известный нам Р аруѕѕіпісит. Данное предположение 
представляется весьма правдоподобным. К нему можно 
добавить лишь следующее. 

1. Такой гибрид мог привлечь внимание древнего зем- 
ледельца именно своей исключительной скороспелостью, 
позволявшей получить урожай в аридных условиях. 

2. Обсуждаемая гипотеза предполагает, что Р. абуз5іпі- 
сит никогда не существовал в дикорастущем состоянии 
в современном ареале (Йемен и Эфиопия). 

3. В то же время нет оснований полагать, что в перво- 
начальной гибризидации участвовали именно дикорасту- 
щие, а не культурные растения, т.е. дикого абиссинского 
гороха могло не существовать в принципе. Древний 
земледелец, уже имевший идею и навыки возделывания 
гороха, приобретенные вследствие изначальной домести- 
кации гороха с образованием Р. 5айуит зибзр. 5айїуйт, 
мог вовлекать в культуру наряду с ним или вместо него и 
какие-то местные формы Р 5айлит ѕиБѕр. е[айиз, в особен- 
ности при недостатке семенного материала культурного 
гороха в случае неурожаев. Такое вовлечение могло про- 
исходить при засорении посевов посевного гороха дикими 
формами. Также в культуру могли попасть генотипы, 
возникавшие вследствие спонтанной гибридизации, с 
одновременным отбором среди сегрегирующих гибридов 
носителей доместикационного синдрома, прежде всего 
нераскрываемости бобов, но также таких входящих в 
него признаков, как «отсутствие периода покоя семян» 
и «гладкая оболочка семян». При распространении зем- 
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леделия за пределы Плодородного полумесяца в менее 
благоприятные условия некоторые из таких гибридных 
генотипов могли получать преимущество. Например, в 
аридных условиях Аравии преимущество должны были 
получать ультраскороспелые формы. Возможно, они и 
возникли в культуре вследствие спонтанной гибридизации 
В 5айуит заЪзр. зайуит и Р. зайуит забзр. е[айиб и по- 
следующей сегрегации, дав начало абиссинскому гороху 
при гибридизации с Р. /иіуит. 

Гибридная природа абиссинского гороха может стать 
установленным фактом либо быть отвергнута на осно- 
вании полногеномных исследований, которые пока не 
проводились. 

К. Лис с коллегами (2010) сообщают, что осуществлен- 
ный ими кластерный анализ также указывает на образцы 
В ѕайуит 50Б$р. еайиз, которые представляются наиболее 
близкими к предполагаемому родоначальнику абиссин- 
ского гороха. (К сожалению, сопроводительный файл к 
их статье, содержащий информацию об исследованных 
образцах, на сайте журнала недоступен, поэтому данную 
информацию следует считать неопубликованной.) 

В связи с гибридной теорией возникновения абиссин- 
ского гороха нужно отметить, что у всех четырех образцов 
В ађуѕѕіпісит, вовлеченых в анализ двух паралогичных 
генов гистона НІ (/ауїєема еѓ а1., 2012, 2015), в каждом 
из паралогов был выявлен идентичный уникальный ал- 
лель, не обнаруженный за пределами данного таксона, 
т.е. оказавшийся для него специфичным. Также у трех 
проанализированных образцов Р. аруѕѕілісит была найде- 
на уникальная замена в пластидном спейсере р5БА-пиН 
(7ауќѕеуа еї 1., 2012, 2016). Таким образом, эволюционная 
ветвь Р. абуз55іпісит уже после своего возникновения, ка- 
ким бы оно ни было, успела зафиксировать и уникальные 
(синапоморфные) аллели в некоторых локусах. 


Репродуктивная совместимость 

абиссинского гороха с другими формами 
Представители Р. ађуѕѕіпісит до сих пор не вовлекались 
в эксперименты по отдаленному скрещиванию одновре- 
менно со многими формами гороха. В гидропонной теп- 
лице лаборатории искуственного выращивания растений 
ИЦигГ СО РАН нами был проведен широкомасштабный 
опыт по реципрокному скрещиванию восьми представи- 
телей рода Ріхит Г.., включая Р. ађуѕѕіпісит, по принци- 
пу «все со всеми и сами на себя» (Кобіегіп, Воєдапома, 
2015). Эти образцы были предложены в данной работе в 
качестве минимального базового набора генетического 
разнообразия гороха восточного Средиземноморья. Они 
включали в себя следующие образцы: 

1) \12140 (=\12029; -Л224, -РІ560061; -М/1303), 
Израиль, Иерусалим, Долина Креста. Типичный пред- 
ставитель вида Ріхит Илит. 

2) У[В2759 (-Л1556; =Л 1869; -МУ1,1491; =\12042), 
Эфиопия. Ріѕит аБузуйисит; классифицирован Р.Х. 
Макашевой (1979) как Р 5аНуит ѕибѕр. аруѕѕіпісит уаг. 
уауйомуіапит Сомогоу. 

3) 1100 (-712 по: (Веп-Йе’еу, Хоћагу, 1973); - Л3273; 
=Р1560069), Израиль, 10 км южнее г. Беер Шева, вади 
с лессовыми отложениями, сорничает в посевах ячменя: 
Ріѕит зайуит 8ибер. еайи5; первоначально классифи- 
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цирован М. Веп-/е'єу и О. Хоһагу (1973) как «южный 
ћитіе». 

4) У[ВЗ20, происхождение неизвестно (контаминат к 
образцу из Палестины, полученному Н.И. Вавиловым в 
1922 г. от Е.У. Саттона (Франция)): Різит зайуит ѕибѕр. 
еіайиз. Сублиния из изначально высокогетерогенного об- 
разца, классифицировалась Р.Х. Макашевой (1979) как 
Р ѕайуит заЪзр. 5угіасит (Вої85. еі Моё) Вегеег уаг зупіа- 
сит забуаг ипіапиїит Макаѕһеуа. Обладает интересными 
особенностями репродуктивной совместимости с куль- 
турным горохом (ВоєдЧапома, ВегапіКоу, 2001; Богданова, 
Костерин, 2006; Воєдапома, 2007; Воєдапома еї а1., 2009; 
2012). 

5) 721 (-1.104; -Л3262; -РІ560059), Израиль, г. Кармель, 
5 км северо-западнее г. Зихон Яаков, в маквисе: Різит 5аїі- 
уит 5005р. еЇапиз; исходно классифицирован М. Веп-/е'єу 
и Б. Хоћагу (1973) как Ріѕит еіаіизѕ. 

6) Л1794 (=716 по: (Веп-Йе’еу, Хоћһагу, 1973)), Голан- 
ские высоты, около 3 км северо-западнее г. Эль-Кунейтра, 
Тель Абу Нида, на вулканическом пепле: Ріѕит 5айуит 
зибер. е/аНиз; исходно классифицирован М. Веп-Йе’еу и 
р. Хоћһагу (1973) как «северный Рбит йитйИе». 

7) СЕТ (=Л2629), Крым, Симеиз, 44924" с. ш., 33°59' в.д., 
можжевело-кустарниковые заросли на южном склоне: 
Ріѕит зайуит забзр. еіапиз. 

8) М/1.1238 (-Л73), тестерная линия: Ріѕит заНуит 
ѕиБѕр. заїуит. Гомозиготна по рецессивным аллелям 
многих генов с морфологическим зффектом, имеет стан- 
дартный кариотип (Тһе Різшт-Сепебапк, 1984). 

Подробные описания перечисленных образцов можно 
найти в Дополнительных материалах 1 к статье (Коѕіегіп, 
Воєдапоуа, 2015). В вышеуказанной публикации при- 
ведены данные по скрещиваниям культурного подвида 
В 5айуит Г. забзр. зайуит с семью остальными формами. 
Приведем в общей форме частично не публиковавшиеся 
ранее результаты автора по скрещиванию Р афуззіпісит, 
представленного образцом УІК2759 (Эфиопия, без уточ- 
нения локалитета), с остальными формами. В каждой ком- 
бинации проведено около 30 скрещиваний (исключение 
- с Р./піуит в качестве материнского растения проведено 
112 скрещиваний). Гибридов Е, не было получено всего 
в двух комбинациях скрещиваний - МІВІ2759 х1100 и 
МІК2759 х 721, т.е. абиссинский горох в качестве мате- 
ринского растения вообще не завязал семян при опылении 
пыльцой обеих дикорастущих форм Р. 5айуит из Южного 
Израиля, с которыми работали М. Веп-Йе’еу и О. Хоһагу 
(1973). Во всех остальных случаях выход полноценных 
гибридных семян был очень низкий, варьировал от | до 
23 семян, а эффективность скрещиваний, е, оцененная 
как отношение количества завязавших гибридных семян 
к количеству проведенных скрещиваний (Козегт, Воз- 
дапоуа, 2014, 2015), варьировала от 0.01 до 0.76. Заметим, 
что эффективность скрещивания образца У1К2759 на 
себя оказалась немногим выше, в этом же опыте она со- 
ставла 1.08 (Козіегіп, Воєдапома, 2015), ав других опытах 
варировала от 0.63 до 2.11 (Коѕѓегіп, Воєдапома, 2014). 
Среднее же число семян в интактных бобах этого образца 
было оценено как 4.08+0.17, при этом учитывались все 
бобы на растении, включая обычно малосемянные бобы 
боковых ветвей (Коѕіегіп, Воєдапома, 2014). Нарис. 2 схе- 
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юг ої {Пе Еа5{ МейКеггапеап (Козіегіп, Воддапома, 2015). 
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матически представлены значения параметра «эффек- 
тивность скрещиваний», разбитые на четыре градации. 
Статистическая значимая разница (уровень значимости 
0.01 %) взначении параметра «эффективность скрещива- 
ний» между реципрокными направлениями наблюдалась в 
скрещиваниях с четырьмя образцами (У/1.2140, М/1,1238, 
1100, 721) из семи (с учетом отсутствия гибридов одного 
из направлений в двух случаях), причем направление 
различий (Р. аруѕѕіпісит в качестве материнского либо 
отцовского родителя) варьировало. В свете упомянутой 
выше гипотезы о происхождении Р. аруѕѕіпісит от спон- 
танного гибрида между Р /міуит и Р. 5айуит ѕибѕр. еайиз 
небезынтересно, что максимальное значение эффектив- 
ности скрещиваний, 0.76 (23 семени на 30 скрещиваний), 
наблюдалось в скрещивании Р аруѕѕіпісит х Р. јиЇуит 
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(МІК2759 х\ү12140). Этот факт был замечен и ранее, так 
что Р ађуѕѕіпісит даже использовали в качестве «моста» 
для интрогрессии хозяйственно ценных генов от Р. /и/- 
уит к Р. хайуит за6зр. 5апуит, так как он скрещивался 
с обоими этими таксонами лучше, чем они между собой 
(Еогѕѓег еї а!., 1999). 

Почти все полученные гибриды Е, с участием Р афуз- 
ѕіпісит оказались очень низко фертильными. Гибриды 
\В2759 х Л1794 и У[В 2759 хСЕІ вообще не дали семян, 
хотя цвели и образовывали многочисленные пустые бобы; 
из 13 гибридных растений Е, МІВ320 х 2759 только 6 дали 
семена (от одного до шести на растение); единственное 
гибридное растение М/1,1238 х МІВ2759 дало всего два 
семени. Больше всего семян - в среднем 3.34+0.14 на 
один боб — дали гибриды 1100 х УГ 2759. Женская фер- 
тильность реципрокных гибридов Е, образца У1В82759 
(Р. абуззіпісит) с семью другими образцами базового 
набора показана на рис. 3, где схематически представле- 
ны значения такого параметра, как среднее число в бобе, 
классифицированные в четыре условные градации. Суще- 
ственные различия по данному параметру наблюдались во 
всех парах реципрокных гибридов, кроме Р. афуззіпісит 
и Р. /шіуит, реципрокные гибриды между которыми да- 
вали в среднем около одного семени на боб (0.86+0.04 у 
гибридов У1К2759 х \! 1.2140 и 1.02 у единственного ги- 
бридного растения У/1.2140 х УТ 2759). В случае образцов 
1100 и 721 гибриды одного из реципрокных направлений 
отсутствовали. 

На рис. 4 схематически представлены значения фер- 
тильности пыльцы (доля жизнеспособной пыльцы, оце- 
ниваемая под микроскопом после окрашивания ацето- 
кармином по (Зшей, 2003)), у полученных гибридов Е, 
образца УІВ2759 (Р ађуѕѕіпісит) с семью образцами 
базового набора, классифицированные в четыре услов- 
ные градации, отраженные толщиной стрелок. Те или 
иные отличия (по фертильности пыльцы или наличию 
гибридов) наблюдались в пяти из семи пар реципрокных 
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скрещиваний, кроме скрещиваний с СЕ1 (фертильность в 
обоих направлениях около 1/4) и М/1.2140 (фертильность 
на уровне 1/2). Образец УП 2759 в качестве материнского 
родителя дает гибриды более фертильные, чем реципрок- 
ные, в двух случаях (с У/1.1238 и Л1794), а в двух других 
случаях (с 1.100 и 721) гибриды получились только в этом 
направлении. В целом картина соотношений мужской фер- 
тильности реципрокных гибридов (см. рис. 4) напоминает 
картину женской фертильности, отражаемой параметром 
«среднее число семян на боб» (см. рис. 3). Однако по муж- 
ской фертильности Р. ађуѕѕіпісит оказывается наиболее 
совместимым (в качестве мужского родителя) с образцом 
721, по женской фертильности (в качестве женского ро- 
дителя) – с образцом 1100. 

Особый интерес представляют случаи высокой (3/4 и 
более) мужской фертильности, указывающие на образцы, 
наиболее совместимые с Р. аруѕѕіпісит. Это гибриды 
МІК2759 х МІК320 и МІК2759 х 721. В последней комби- 
нации скрещивания наблюдается полная фертильность 
пыльцы. Этот результат очень важен. Во-первых, он, воз- 
можно, указывает на представителя Р. 5айуит зибзр. е/а- 
Низ, наиболее родственного Р афуззіпісит, т.е. вероятного 
родственника того генотипа, который участвовал в форми- 
ровании Р ађуѕѕілісит за счет гибридизации с Р. /цшіуит, 
если Р. аБубуйисит действительно имеет гибридогенную 
природу. Во-вторых, это означает, что УВ 2759 и 721 не 
различаются ни одной реципрокной транслокацией, когда 
фертильность пыльцы не превысила бы 1/2 (Шатт, 1951; 
Гатт, МігауеПе, 1959). Формально фертильность пыльцы 
на уровне 3/4 у гибридов УІК2759 х 320 указывает на то, 
что и эти образцы не различаются реципрокными транс- 
локациями. В то же время гибриды Е, У/1.1238 х МІК320 
имеют полностью фертильную пыльцу, а тестерная линия 
МУ1.1238 – стандартный кариотип гороха. Из этого вытека- 
ет, что выбранный нами образец Р. аруѕѕіпісит, У1К2759, 
также не имеет реципрокных транслокаций по сравнению 
со стандартным кариотипом гороха. Следовательно, ча- 
стичная стерильность пыльцы, различающаяся в парах 
реципрокных гибридов Е, Р. ађуѕѕіпісит с культурным 
подвидом Р 5айуит за6зр. 5аїйуйт и как минимум с частью 
представителей дикорастущего подвида Р. ѕаѓірит забзр. 
еіайиз, имеет некариологическую природу. 

В.С. Богданова с коллегами (Воєдапома её а|., 2014) про- 
анализировали связь фертильности пыльцы с аллельным 
состоянием локуса РИС у гибридов Е, от скрещивания 
\11072 (тестерная линия Р ѕаѓіуит) х У1К2759 (Р аБу5- 
зіпісит), т.е. на фоне цитоплазмы Р ѕайуит. У носителей 
материнского аллеля РЛІ/С (от Р. ѕайуит) наблюдалось 
некоторое статистически значимое превышение доли 
жизнеспособной фертильной пыльцы по сравнению с 
гетерозиготами и гомозиготами по отцовскому аллелю 
РИС (89.9, 73.0 и 74.3 % соответственно). Отметим, что 
эти значения существенно превышают 50 %, тем самым 
исключая различия по реципрокным транслокациям меж- 
ду УІК2759 и тестерной линией \У1 1072, которая также 
имеет стандартный кариотип. Реципрокное скрещивание 
не дало потомства первого поколения, поэтому связь 
фертильности пыльцы с аллельным состояним Р//С на 
фоне цитоплазмы Р аруѕѕіпісит анализировалась в скре- 
щивании МІК2759 с вышеупомянутыми гибридами Б», 
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т.е. у гибридов МІВ2759 х Е, (\\1.1072 х МІВ2759). Было 
обнаружено некоторое статистически значимое (с уровнем 
значимости 5 %) снижение доли жизнеспособной фер- 
тильной пыльцы у гетерозигот по Р/С по сранению с го- 
мозиготами по отцовскому (от Р. абуз5іпісит) аллелю (64.4 
против 73.2 %). Таким образом, имела место слабая, но 
статистически значимая связь аллельного состояния РАС 
с фертильностью пыльцы, которая была выше у носителей 
аллеля того же происхождения, что и цитоплазма. Вни- 
мание к локусу Р/С – удобному молекулярному маркеру 
в группе сцепления Ш — было обусловлено его тесным 
сцеплением с геном 5с5/, предположительно кодирующим 
переносчик биотина и карбоксила пластидной, гетеромер- 
ной формы ацетил-коА карбоксилазы (Воєдапома еї аї., 
2015), который является главным участником конфликта 
ядра и пластид со стороны ядра в скрещиваниях линии 
УІК320 (Р. 5ай»ит ѕибѕр. еаНиз (Віеб.) 5сптаїй.) с куль- 
турным горохом (Воз4апоуа еї аї!., 2012, 2015) и, по всей 
видимости, в других отдаленных скрещиваниях в роде 
Ріѕит (Воз4апоуа еї а1., 2014). Таким образом, стериль- 
ность пыльцы в отдаленных скрещиваниях с участием 
В ађуѕѕіпісит как минимум частично связана с ядерно- 
цитоплазматическим конфликтом. 


Таксономический статус абиссинского гороха 
Противоречие между морфологическим сходством и 
репродуктивной несовместимостью обусловило противо- 
речивую же таксономическую трактовку абиссинского 
гороха. Он был описан (Вгаип, 1841) в ранге вида и при- 
нимался многими авторами в этом же ранге (Говоров, 
1937; ЕШ$ её а!., 1998; Мажед, Атбгоѕе, 2001; Уегз ит 
ст а!., 2003; Коѕіегіп, Вое4апота, 2008, 2015; Махќеа, КеП, 
2009; Лпє ес аї!., 2010; Коѕќегіп её аі., 2010; Хаубеуа её аї., 
2012, 2015), тогда как иные авторы считают его подвидом 
посевного гороха Р. 5айуит зибзр. абуззіпісит (А. Вт.) 
Вегеег (Вегоег, 1928; Макашева, 1979) либо «экотипом», 
т. е. формой без определенного таксономического содер- 
жания (Гатргесії, 1963; СопісеПа, Еггісо, 1990). Однако в 
последнее время большинство авторов все же склоняется 
к видовому рангу абиссинского гороха. 

В случае таксономической трактовки абиссинского 
гороха мы, казалось бы, сталкиваемся с противоречием 
биологической и филогенетической концепции вида. 
Сильнейшая репродуктивная изоляция как минимум от 
некоторых форм посевного гороха (Козіегіп, Воєдапома, 
2015) позволяет считать его видом на основании био- 
логической концепции вида Э. Майра (1968), что уже 
обсуждалось в наших работах (Коѕќегіп, Вордапома, 2008; 
2015; Хауіѕеуа еѓа!І., 2012). Положение ветви Р ађуѕзіті- 
сит гороха среди ветвей, относящихся к Р 5айуит, при 
наделении первого видовым рангом делает второй вид 
парафилетичным, что, в свою очередь, противоречит фи- 
логенетической (кладистической) классификации. Однако 
такое положение абиссинской ветви выявляется при 
анализе последовательности отдельных локусов (Е1115 еї 
а1., 1998; 7ауѓѕеуа её а|., 2012, 2015), по всей видимости, 
действительно унаследованных от Р 5айуит, тогда как ре- 
зультаты анализа многих локусов (Ліпе ек а!., 2010) убеди- 
тельно свидетельствуют о том, что абиссинский горох есть 
гибридогенный вид, возникший вследствие гибридизации 
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посевного и красно-желтого гороха. Специально отметим, 
что, согласно примечанию к статье Н3.3 Приложения І 
к Международному кодексу номенклатуры водорослей, 
грибов и растений (Пиегпайопа! Сойе..., 2012), таксоны, 
считающиеся гибридными по происхождению, не следует 
обозначать как нототаксонь, таким образом, знак «х» 
перед видовым эпитетом в данном случае не требуется. 

Однако недавние таксономические решения в трибе 
Еафеае (Соціої, Кабаще, 2016) привели к тому, что абис- 
синский горох должен получить иное латинское название. 
Обстоятельная работа по молекулярной реконструкции 
филогении трибы ЕаБеае на основании шести последова- 
тельностей, проведенная Н. Ѕсһаеѓег с коллегами (2012), 
выявила картину, не соответствующую традиционной 
систематике. В частности, ветвь Ріѕит-Гауійоуіа оказалась 
внутри рода ГаѓЛугиѕ 1.., причем внутри традиционного 
рода Гаіћугиѕ роды Різит и Иауйома А. Еедогоу находятся 
в одной ветви с такими видами, как / аїйугиз сіоеоѕрегта 
агр. её Е1о., І. пеигоіоБиѕ Мат. сЕ. и Г. піззоПа Г., тра- 
диционно относимыми к секциям С/утеліит, МеигооБи5 
и №55оПа соответственно. Таким образом, род / аїйугиз 
(как и род Исм Г.) оказался парафилетическим (в то же 
время голофилия рода Ріѕит была подтверждена). С це- 
лью привести таксономию в соответствие с филогенией 
Н. 5спаєїег с коллегами (2012) предложили включить роды 
Ріѕит и Уаміоміа в состав рода Гаугиу, который в резуль- 
тате оказался бы голофилетичным, однако воздержались 
от публикации соответствующих номенклатурных актов. 

Такие акты были опубликованы лишь в 2016 г. Р. Соџ- 
Іо и Р. Кабаш (2016) в четвертом томе обстоятельной 
монографии «МопозэтарШе Фе І еєштіповає іе Егапсе», где 
таксонам, составлявшим род Різит в традиционном по- 
нимании, посвящено 10 страниц, Фактически эти авторы 
объединили одновременно опубликованные Линнеем и 
тем самым имеющие одинаковый приоритет роды Гайу- 
гиѕ І. и Ріѕит Г., выбрав Гаілуғиѕ в качестве правильного 
названия рода, в соответствии со статьей 11.5 Между- 
народного кодекса номеклатуры водорослей, грибов и 
растений («Мельбурнский кодекс») (Ппіегпайопа! Соде..., 
2012). Хотя включение видов рода Ріѕит в род Гайугиз 
полностью меняет привычную классификацию, убеди- 
тельность филогенетической аргументации Н. Ѕеһаеѓег 
с коллегами (2012) заставляет смириться с таким таксо- 
номическим решением. В частности, при этом посевной 
горох, всем известный как Ріѕит заНуит Г., получает 
правильное название / аїйугиз о[егасеих Гатагск, предло- 
женное еще Ж.Б. Ламарком (ГатагскК, 1779) и основанное 
на ином типе. 

Однако номенклатурная трактовка Р. Сошоѓ и Р. Ка- 
Баше (2016) не во всем соответствует действующему 
Международному кодексу номеклатуры водорослей, 
грибов и растений (Пегпайопа! Сойе..., 2011). Эти авторы 
перенесли род Ріѕит в род Гоййугиб в качестве секции 
Горћоіғоріѕ Јаџбегі её Ѕрасћ, для чего они предложили 
новую комбинацию Ріѕит І. зесНо Горпоїгоріз (Лащбей 
е{ 5расп) Н. Ѕсһаеѓег, Сошо её Кабаџшќе для секции, пред- 
ложенной Н.-Е. Јаџбегї и Е. 5расі (1842) в роде Різит І.., 
которые разбили род Ріѕит І, на две секции: Горйо!тор!5 
Їацегі её Ѕрасһ, включавшую Р. хаїїуит Г. (тип рода 
Ріѕит Г.) и другие горохи, и 4/орћоігоріѕ Јаџбегі е Ѕрасћ, 
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включавшую Ріѕит јогтоѕит (Ѕ(еу.) Вої85. (в настоящее 

время - Иауійоуіа јогтоѕа (Ѕќеу.) А. Ееа.). Однако, согласно 

статье Кодекса 22.2, название секции Горпоїгоріз Јаџбегі 

е брасВ не является действительно обнародованным, 

так как оно включает тип рода Рбит, но его эпитет не 

повторяет название рода. Не будучи законным названием, 
оно непригодно в качестве базионима новой комбинации 

(статьи 6.10, 12.1), следовательно, Ріѕит І. ѕесі. Дорпої- 

горіз (Їацбегі её Ѕрасћһ) Н. Ѕсһаеѓег, Соціо еї Кабаше 

также не является действительно обнародованным. В то 
же время название секции А/орйоїгоріѕ Тацбегі е Ѕрасћ — 
действительно обнародованное, что, согласно статьям 

6.8, 22.3 и 32.3, автоматически создало действительно 

обнародованный в 1842 г. автоним Ріѕит 1. ѕесі. Різит 

(запись согласно статье 22.1) для секции, которая, согласно 

статье 7.6, основана на том же типе, Ріѕит зайлит І,., что 

и род Ріѕит І. Эта секция включает все таксоны рода, 

не отнесенные к секции 4/орйоіғоріѕ, а это все таксоны, 

традиционно рассматриваемые в роде Ріѕит как минимум 
последние полвека, в частности виды Р /иіуйт, Р. 5айуит 

и Р. ађуѕѕіпісит, признаваемые в системе М. Маже4 и 

М. Атігове (2001). 

Это обстоятельство благоприятно, поскольку позволяет 
сохранить привычное название Ріхит для гороха, хотя 
бы и в ранге секции. Перенесение данной секции, вклю- 
чающей все таксоны гороха (к каковым мы не относим 
К югтоза), в род Гаййугих требует опубликования новой 
комбинации: 

Гаіуғиѕ зесйо Ріхит (1..) Коѕіегіп согабіпайо поуа. 

Вазіопутит: Ріѕит 1. ѕеспо Ріѕит, аціопутит сгеаїшт 
ргоріег рибИсайопет уаһаат потіпіѕ Різит Г. зесіїо 
АІорћоїѓгоріѕ Тацбегі её Зрасі (Ши5іг. РІ. Огіепі. 1: 91. 
1842) ашотайсе ргоуепіит. 

Туриз: Ріхит 5апуит Ілппаеџѕ (Зр. РІ. 2:727. 1753). 

Зупопутит: Різит Глипаец$ (Ѕр. РІ. 2:727. 1753). 

Ѕупопута риБісаќа іпуаһаа тепќе: 

Ріѕит Г. 5есіїо Горћоіғоріѕ Јаџбегі её Ѕрасһћ (Шизіг. РІ. 
Опепќ. 1: 91. 1842); 

Гаіћуғиѕ Г. ѕеспо Горћоігоріѕ (Тацбегі её 5расП) Н. 5сраєтег, 
Сошоѓ еї Кабаше (Мопоргарпе де Гевитіпоѕае де 
Егапсе. Тоте 4. ВиПейп е Іа Ѕосіёіё Воѓапідџие дп Сеп- 
іте-Ооџеѕі 46: 180, 854. 2016). 

Типом комбинации Гаѓлуғиѕ Г. ѕесі. Різит Г. остается 
тип линнеевского вида Ріѕит 5апуит І, (статьи 10.1, 10.3), 
несмотря на то что правильным названием этого вида в 
составе рода Гаѓйугиѕ является его гетеротипный синоним 
Г.аіћуғгиѕ оіегасеиѕ І атагеК. 

Р. Сошоѓ и Р. Кабаще (2016. Р. 184, 854) также опуб- 
ликовали новые комбинации для подвидов посевного 
гороха, встречающихся на территории Франции, но, к 
сожалению, воздержались от этого для таксонов, во Фран- 
ции не встречающихся, хотя в своем обзоре и упомянули 
все хоть сколько-нибудь важные таксоны. В частности, в 
«Кетагаиез» они упомянули и «Ріѕит 5апуит ѕирѕр. абуз- 
ѕіпісит (А. Вгаџп) Соуогоу (= Ріхит іотагаїї Ѕеһгапк)», 
причем среди четырех культивируемых таксонов, которые 
они сочли, вероятно, вслед за Л.И. Говоровым (1937), 
результатом вторичной интрогрессии с дикорастущими 
формами (Соціої, Кабаціє, 2016. Р. 184). Последнее спра- 
ведливо лишь для абиссинского гороха (см. выше); кроме 

Вавиловский журнал генетики и селекции + 21 • 2 • 2017 


167 


Абуѕѕіпіап реа 15 
а ргобіетаїіс їахоп 


того, синонимия с Р. јотагӣіі в данном случае ошибочна 
(Козіегіп, Воєдапома, 2008; Хауіѕеуа еї а!., 2016). Однако 
новая комбинация для абиссинского гороха предложена 
не была, и этот пробел приходится восполнять в данной 
статье. Ситуация осложняется существованием действи- 
тельно обнародованного названия Гаѓлуғиѕ ађуѕѕіпісиѕ 
А. Вг. ех Сшоу., являющегося более поздним синонимом 
Гаћугиѕ ѕайуиѕ Г. (СатрбеП, 1997). Согласно статье 53.1, 
новая кобминация в роде Га!Йугиз с конечным эпитетом, 
основанным на базиониме Рбит аруѕѕіпісит А. Вг., была 
бы незаконной как более поздний омоним. Поэтому для 
исключения омонимии при перенесении в род Гаѓлуғиѕ 
абиссинский горох должен получить замещающее на- 
звание видового ранга согласно статьям 6.11, 11.4, 41 и 
53.1. Представляется логичным назвать таксон в честь 
Х. Шэфера (Наппо Ѕсћһаеѓег), который и оказался «винов- 
ником» данной «таксономической революции» в связи со 
своей молекулярно-филогенетической работой (Ѕсһаеѓег 
еса!., 2012). Таким образом, абиссинский горох получает 
следующее латинское название: 
Гаіуғиѕ ѕсһаејегі Коѕќегіп потеп поушт рго 
Різит ађуѕѕіпісит А. Вгаџп (ВетегКипееп йБег Че Кіога 
уоп АБуз5іпіеп. 1: 269. 1841), обегкиг ай уїаге Һотопу- 
паїап сит / аїПпугиз аБузуйисиз А. Вг. ех Соу. (А Ѕос. 

Ка]. Ргоєт. Ѕсі. 17: 548. 1929), дцапдо ѕресіеѕ сопѕійегаќа 

ш вепиѕ / аїйуги5 Г. той $1. 

При перенесении в род / аїйуги5 таксонов, считающих- 
ся предковыми для абиссинского гороха, их правильные 
названия также изменяются. Дикорастущий подвид по- 
севного гороха, известный как Різит зайлуит Г. за65р е/а- 
Пиз, получил название Гаілугиѕ оегасеиу ГатагсК ѕиБѕр. 
ЫЛогиз (Вабпезаие) Н. Ѕсһаеѓег, Сошо{ её Кабаше (Сои- 
10, Вабаще, 2016) с учетом номенклатурной поправки, 
опубликованной ранее А. Зо!Чапо (1992). Однако новой 
комбинации для гороха красно-желтого, известного как 
Ріѕит /шуит ЭТ гор еї Ѕтіһ, опубликовано не было, 
поэтому предлагаем ее здесь: 

І атугиз /пімиз (Зо гор еї З лів) Козіегіп сотЫпайо поуа. 
Ваѕіопутит: Ріѕит /шуит 516һгор её Ѕтиһ (Ргоаг. НІ. 

Отаес. 2: 62, 1813). 

Татугиз5 ѕсһаејегі Коѕќегіп относится к секции Гайу- 
гиѕ Г. 8есі. Різит (Г..) Коѕіегіп, поэтому, согласно статье 
21АІ, данное название может также записываться как 
Гаіуғиѕ (8есі. Ріхит Г.) ѕсһаејегі Козіегіп или ГаіЛуғиѕ 
(Різит) ѕсһаејегі Козіегіп. Поскольку обращение с рус- 
скими названиями не кодифицировано, не существует 
препятствий для употребления традиционного русского 
названия «горох абиссинский» и в дальнейшем. То же 
относится к латинским и русским названиям гороха по- 
севного и гороха красно-желтого. 

Напомним, что «Международный кодекс номенклату- 
ры водорослей, грибов и растений» (Піетпайопа! Соде.., 
2011), как и предшествующие версии Кодекса, не регу- 
лирует научные мнения относительно объема и ранга 
таксонов, которые, как любые научные суждения, опре- 
деляются убедительностью и авторитетностью научной 
аргументации (в идеале — консенсусом ученых), а лишь 
определяет правила обращения с названиями уже после 
того, как автором приняты те или иные таксономические 
решения, касающиеся объема и ранга. Поэтому любой 
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автор может продолжать придерживаться традиционной 
таксономической трактовки, рассматривая таксоны го- 
роха в составе рода Ріхит 1.., отдавая, однако, при этом 
себе отчет, что эта трактовка противоречит филогении 
(Ѕсһаеѓег ев а!., 2012). 
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